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1) INTRODUCCIÓN 
1.1. INTERÉS DE ESTUDIO DE LOS PECES: 
 Para comenzar este apartado introductorio, creemos conveniente enumerar y 
describir las principales razones que justifican el estudio tanto de la reproducción como de 
la visión en los peces. Cuatro son a nuestro entender estas razones: 
 A) Los peces representan la mayor parte de todos los vertebrados 
existentes en la Biosfera de tal suerte que, tan solo ellos, comprenden entre 22.000-25.000 
especies, de las cuales 20.000 son teleósteos (Fernald, 1989). Este ingente numero de 
especies representan, ellas solas, casi tantas como el resto de los vertebrados juntos. Por 
otra parte, muchas de ellas, son especies con importante interés comercial. En este sentido, 
podemos decir, siguiendo a Barnabé (1996) que la reproducción en cautividad, en 
condiciones similares a la del medio natural, es una practica habitual, desde hace mucho 
tiempo, en los peces de estanque y en los salmonados y ha sido realizada a partir de 1971 
en los peces marinos. 
 B) En segundo lugar, este gran numero de especies, reflejan un 
variado conjunto de sistemas adaptativos, a diferentes hábitats, lo que representa un gran 
logro evolutivo, en general y de los sistemas reproductor y visual, en particular. Así, los 
peces se han adaptado a vivir en aguas de diferentes temperaturas (entre -18°C y +40°C), 
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profundidad, donde la oscuridad es absoluta. Los peces se han adaptados a vivir en hábitats 
diferentes, en relación con el color de sus aguas (Bunt, 1991; Fernald, 1989). Desde las 
claras y azules aguas de los lagos tropicales, hasta las negras o marrones en los lagos 
costeros de Escocia. Entre los peces hay especies diurnas, superficiales, expuestas a la 
misma luz que los animales terrestres, frente a otros que viven en aguas profundas con una 
casi total oscuridad. 
 C) El sistema visual es importante para los peces en cuanto que 
constituye, para muchas especies, uno de sus principales mecanismos de comunicación 
social (Fernald, 1989; Fernald, 1990) y por lo tanto de la reproducción.  
 D) Finalmente, el sistema visual de los peces es bastante parecido al 
del resto de los vertebrados por lo que se presenta como un modelo ideal para estudios 
neurocientíficos que nos permite realizar múltiples experimentos, sin necesidad de emplear 
primates u otros vertebrados superiores. 
 Muchos son los aspectos que se pueden abordar al tratar de la visión y su relación 
con la reproducción de los peces. Sin embargo, en este capitulo, me gustaría referirme a los 
aspectos más generales tanto del sistema visual como el reproductor de los peces. 
1.2. EL SISTEMA VISUAL DE LOS PECES: 
 1.2.1. ¿Que entendemos por ver?: 
 Desde un punto de vista conceptual, la primera aproximación al problema que nos 
ocupa es tratar de definir qué es y que entendemos por ver. Para los animales, básicamente, 
ver consiste en “extraer, del entorno luminoso o electromagnético, información útil para su 
supervivencia” (De Juan y Pérez, 1997). En este sentido, las claves para comprender los 
problemas de la visión, pasan por entender que es “información útil” y en que consiste la 
supervivencia de los organismos.  
 En relación con la supervivencia, sabemos que todos los organismos de la Biosfera 
deben adaptarse al medio si quieren sobrevivir. Dicha adaptación, puede realizarse 
modificando el metabolismo, controlando los procesos de crecimiento o de una forma más 
rápida y efectiva, típica de los animales, mediante el movimiento. 
 Para que un movimiento (de huida, de ataque, de cortejo, etc.) sea adaptativo, los 
animales deben ser capaces de detectar las estructuras y los fenómenos, de su entorno, es 
decir, deben ser capaces de extraer “información útil”, o de percibir. Ahora bien, cualquier 
percepción, cualquier mensaje significativo, descansa sobre un soporte material o 
energético. Entre los diferentes soportes que los animales utilizan para capturar la 
información del medio, tenemos los siguientes: 1) moléculas, difundidas por el agua o por 
el aire (alimentos, feromonas, etc.), que aunque son informativas, no permiten la 
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silenciosos); 2) energía mecánica, como en el tacto, en la sensación de presión, en las ondas 
acústicas, etc., que proporcionan información de lo próximo y de lo que está en contacto y 
3) campos electromagnéticos y más concretamente, la luz, a la que la mayoría de los 
animales son sensibles (Figura 1.1). 
 
 La luz es el soporte de la “información útil” y adaptativa que se extrae del medio, 
mediante la visión. Por otra parte, el sistema visual se presenta como uno de los más 
eficaces y eficientes en la extracción de “información útil. La luz, como soporte de 
“información útil”, ha sido ampliamente utilizada a lo largo de la escala filogenética, desde 
los microorganismos más primitivos hasta el hombre. Sin embargo en este capitulo, no 
vamos a ocuparnos de ese problema. 
 En los vertebrados, en general, y en los peces, en particular, el sistema visual, 
cumple dos tipos de funciones bien diferenciadas: 1) una función visual, mediante la cual 
obtienen imágenes del medio, y 2) una función no visual que agrupa a un conjunto de 
actividades diversas que van desde la regulación de ciclos circadianos (Menaker, 1992), 
hasta acciones antidepresivas en el hombre (Lewy, et al., 1987), pasando por el control de 
conductas sexuales (Fernald, 1990). 
 Dos son los elementos básicos a considerar en el estudio de la función visual 
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medio acuático, las hemos comentado en otro lugar (De Juan y Pérez, 1997). Respecto al 
sistema visual, es decir, el conjunto de estructuras, implicadas en la visión, será objeto de 
análisis en el siguiente apartado 
 
 1.2.2. Componentes del sistema visual de los peces: 
En la figura 1.2., hemos recogido, de forma esquemática, los principales 
componentes del sistema visual de los vertebrados y por ende de los peces. Como queda 
reflejado en la figura 1.2., en el sistema visual, la información fluye en dos direcciones: 
centrípeta y centrifuga. 
 En su vertiente centrípeta, la información del mundo exterior, cuyo soporte son las 
ondas electromagnéticas luminosas, alcanza el globo ocular (Figura 1.2) donde un conjunto 
de medios transparentes (los medios dióptricos del ojo: la cornea, el humor acuoso, el 
cristalino y el humor vítreo), proyectan las imágenes sobre una fina membrana de 
naturaleza nerviosa, la retina, que a su vez transforma la energía electromagnética en 
impulsos nerviosos. Desde la retina, los impulsos nerviosos, caminan a lo largo de la vía 
visual, hasta alcanzar la corteza o córtex cerebral, lugar en el que la información visual 
adquiere la categoría de sensaciones y percepciones. 
 En la figura 1.2. hemos representado, de forma esquemática, el sistema visual de los 
vertebrados. Los números indican las diferentes partes del sistema visual. Así, los números 
1, 2 y 3, representan los componentes más importantes del globo ocular como son los 
medios dióptricos (1) del ojo y la retina (2 y 3), tanto su porción interna (2) como externa 
(3). La retina, compuesta por diferentes tipos de neuronas, representa el primer lugar donde 
la información que llega al sistema nervioso central, desde el perimundo, es elaborada. Los 
números 4, 5 y 6 resumen diferentes partes de la vía visual. Así el numero 4 resume varios 
componentes (nervios ópticos, quiasma óptico y cintillas ópticas) del camino seguido por 
los axones de las células ganglionares hasta alcanzar la primeras estaciones sinápticas 
subcorticales en el mesencéfalo y en el diencéfalo (5), constituidas fundamentalmente por 
el techo óptico. Desde estas estaciones la información alcanza, fundamentalmente el córtex 
cerebral (6), aunque hay axones que terminan en otros centros subcorticales- 
mesencefálicos. 
 En su vertiente centrifuga y desde los núcleos subcorticales, parten fibras eferentes 
que pueden ir hacia la retina (fe) y hacia ganglios vegetativos (GV) que, en muchos 
vertebrados, controlan el tamaño de la pupila y la acomodación a la distancia. En el caso de 
los peces tanto la pupila como el cristalino apenas si sufren modificaciones, sin embargo 














1.3. GENERALIDADES DE LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: 
 1.3.1. Concepto y tipos de reproducción: 
 La reproducción es la capacidad de los organismos vivos para dar lugar, a partir de 
ellos, a otros organismos semejantes. Dicho de otra forma, es la propiedad que tienen los 
seres vivos de hacer replicas de si mismos. Se trata de una de las principales propiedades de 
los seres vivos a la que Monod (1970) denominó “invariancia reproductiva”. 
 Aunque la reproducción tiene siempre la misma finalidad, producir un nuevo 
organismo, sin embargo, existen maneras diferentes de llevarse a cabo el fenómeno 
reproductivo entre los peces. Basándonos en varios autores (Barnabé, 1996; Lagler, et al. 
1984; Wootton, 1995; Ziswiler, 1978) y utilizando diferentes criterios, podemos distinguir 
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 A) Atendiendo al origen de los gametos: 
 Teniendo en cuenta los gametos que van a dar lugar al nuevo organismo, podemos 
distinguir, al menos, tres grandes tipos de reproducción: a) gonocórica (de gonos, sexo y 
choris, separación) o bisexual, b) hermafrodita y 3) por partenogénesis. 
 a) Reproducción gonocórica: En la mayoría de los peces, los sexos 
están separados siendo la reproducción bisexual la forma más común entre ellos. Como en 
otros vertebrados, consiste en la fusión de un espermatozoide con un ovocito, procedentes 
de un macho y una hembra, respectivamente. Esta forma de reproducción requiere la 
existencia de dos gametos procedentes de dos organismos, uno macho y otro hembra 
respectivamente. 
 b) Reproducción hermafrodita: En la segunda forma de 
reproducción, ambos sexos se encuentran en el mismo individuo, de ahí la denominación de 
hermafrodita. En estos casos la unión de los gametos (espermatozoide y ovocito) tiene 
lugar en el mismo individuo (autofertilización) que, al poseer los dos tipos de gónadas 
simultáneamente, reciben el nombre de hermafroditas verdaderos, simultáneos, sincrónicos 
o funcionales. El hermafroditismo verdadero requiere, pues, la existencia de dos gametos 
procedentes de un solo organismo que es a la vez macho y hembra. Encontramos 
hermafroditismo verdadero en los Aulopiformes que son batipelagicos cuya bisexualidad se 
puede explicar por la baja densidad de población. También un ciprinodonte, Rivulus 
marmoratus, y algunas especies en el grupo perciforme de los Serranidae, también son 
hermafroditas sincrónicos. 
 Frente a esta forma de hermafroditismo cabe otra que podríamos denominar 
hermafroditismo secuencial y que es la forma más frecuente. Hermafroditismo secuencial 
se ha encontrado en 13 familias que incluyen especies herbívoras, zooplanctivoras o 
piscivoras. Es el caso de algunos Serranidae (como el mero y el raño) y Sparidae (como el 
sargo y la dorada), donde las gónadas masculinas y femeninas no maduran al mismo 
tiempo. En unos casos, maduran antes las gónadas masculinas que las femeninas 
(hermafroditismo protándrico), como ocurre con la dorada que comienza como macho y 
posteriormente se hace hembra; mientras que en otros casos, maduran antes las gónadas 
femeninas que las masculinas (hermafroditismo protoginico), como en el mero. Parece ser 
que el cambio de sexo está más determinado por razones sociales. 
 c) Reproducción por partenogénesis: La tercera forma de 
reproducción es la denominada partenogenética y consiste en el desarrollo del óvulo sin 
necesidad de que sea fertilizado por un espermatozoide. Esta forma de reproducción 
asexual es muy rara entre los peces. En este sentido, el mejor caso de reproducción 
partenogenética conocida es la denominada ginogénetica (de ginos = hembra). Este tipo de 
reproducción se ha observado en un pez tropical pecílido del amazonas (Poecilia formosa). 
Sin embargo, para que en este pez se produzca el fenómeno partenogenético, es necesario 
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provocar el desarrollo del óvulo pero ningún espermatozoide lo fecunda. El resultado son 
crías hembras sin ningún carácter paterno. 
 B) Atendiendo al desarrollo de las crías: 
 Atendiendo al desarrollo de las crías, podemos hablar de reproducción ovípara y 
vivípara. 
 La mayoría de los peces son ovíparos, es decir, sus hembras ponen los 
huevos antes de que estos sean fecundados y el desarrollo del embrión se produce en el 
interior de un huevo que generalmente se fecunda y deposita fuera del animal. En menor 
proporción los peces pueden ser vivíparos. 
 Dentro de los peces cartilaginosos (Chondrichthyes o Elasmobranquios), la 
mayoría de seláceos y rayiformes, tienen reproducción vivípara. Tan solo es totalmente 
ovípara una familia (Heterodontidae); el resto, han desarrollado formas vivíparas. Por el 
contrario, la mayoría de los peces óseos (Osteichthyes o Teleósteos) son ovíparos y sus 
hembras ponen los huevos antes de que estos sean fecundados. Este tipo de reproducción 
recibe el nombre de ovuliparismo, en contraposición al oviparismo, es decir a la puesta de 
huevos ya fecundados típica de las aves. Un pequeño número de peces óseos de las familias 
de los ciprinidos (Cyprinidae), de los peces de medio pico (Hemirhamphidae), de los 
godeidos (Goodeidae), de los foxinos vivíparos (Poeciliidae), de los jeninsiidos 
(Jenynsilidae), de los cuatro ojos (Ophidiidae), de los peces escorpión (Scorpaenidae) y de 
los cotos espinosos (Cottidae), son vivíparos. 
 En los peces vivíparos la madre proporciona los nutrientes para el desarrollo de los 
huevos mientras que los embriones están en los ovarios. 
 C) Atendiendo a donde se realiza la fertilización y desarrollo de los 
huevos: 
 Según donde se realiza la fertilización y cuidado de los huevos podemos distinguir 
tres tipos de reproducción: a) externa, b) interna y c) superficial. La mayoría de las especies 
de peces, realizan una fertilización y desarrollo externo, es decir, la unión del 
espermatozoide con el óvulo tiene lugar, en el medio acuático, fuera de los padres. Esta 
forma de reproducción coincide con la reproducción ovípara. 
 En la fertilización interna la unión de los gametos se produce en el tracto genital de 
la madre. Esta forma de reproducción coincide bastante con la reproducción vivípara, por 
eso se dará en la mayoría de los peces cartilaginosos y en pocos casos de teleósteos. 
 Finalmente encontramos otros mecanismos muy evolucionados del cuidado de las 
crías como son el acarreo de los huevos sobre o dentro del cuerpo de uno de los padres, 
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cardenal, Apogonidae, entre los ciclidos Cichlidae y entre los siluridos Siluriformes) o el 
transporte de los huevos encima del cuerpo, como ocurre en Kurtus gulliveri que transporta 
los huevos encima de la cabeza. 
 D) Atendiendo a la forma de apareamiento: 
 Atendiendo a la forma de apareamiento tenemos tres grandes tipos de reproducción: 
a) promiscua, b) poligámia y c) monogámia. 
 En la forma promiscua ambos sexos tienen múltiples parejas con una única 
estación reproductiva. Para los poligámicos podemos distinguir dos formas la poliginia y la 
poliandria. En la primera el macho tiene múltiples parejas hembras con una única estación 
reproductora. En la segunda la hembra tiene múltiples parejas macho con una única 
estación reproductora. Finalmente en la reproducción monogámia, las parejas que se 
aparean permanecen juntas. 
 E) Atendiendo a la forma de desovar y cuidar los huevos: 
 Según los lugares donde desovan y las estrategias utilizadas podemos clasificar a los 
peces en tres grupos: a) no guardadores, b) guardadores y c) portadores. 
 Los peces no guardadores son aquellos que no protegen sus huevos y crías, una vez 
producida la freza. Dentro de ellos podemos distinguir dos grandes grupos: Aquellos que 
únicamente esparcen sus huevos en el medio, desovando en substratos abiertos (open 
substrate spawners) y aquellos que ocultan los huevos, (brood hiders). Los primeros 
desovan en grandes cantidades y en grupos, sin manifestar una conducta de cortejo ni 
presentar estructuras reproductoras especializadas. Con frecuencia los grupos que desovan 
son muy grandes, con machos que superan en numero a las hembras. El desove de estos 
peces es difícil de ver, precisamente debido a su gran número. Dentro de los peces que 
desovan en espacios abiertos tenemos tres subgrupos: Desovadores pelágicos, desovadores 
bénticos y desovadores terrestres de cuyas características no vamos a ocuparnos aquí. 
 Los peces guardadores, dan un paso más que los ocultadores en su conducta 
reproductora ya que ellos guardan a sus embriones hasta que salen del huevo y con 
frecuencia cuidan de las larvas. Debido a que cuidan a los embriones, buscan localizaciones 
especificas y elaboran conductas de cortejo. Excepto entre los ciclidos, los embriones son 
siempre guardados por los machos los cuales no solo los protegen de los predadores sino 
que les proporcionan altos niveles de oxigeno creando corrientes de agua a su alrededor. La 
cantidad de tiempo que gastan guardando a las crías puede durar desde unos pocos días 
hasta cuatro meses (Antarctic plunderfish [Harpagifer bispinis]). Los peces guardianes, a su 
vez, se pueden dividir en dos grupos, aquellos que no construyen nidos (substratum 
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 Los constructores de nidos se caracterizan porque realizan algún tipo de estructura o 
cavidad en la que se depositan los huevos fertilizados y los embriones que de ellos salgan 
que de esta forma estarán protegidos, generalmente por los machos. Los nidos pueden ser 
construidos con una gran variedad de materiales, aunque lo más común es que sea de rocas 
o grava. Muchos “Sunfish” y “Black basses” (Centrarchidae) construyen nidos de este tipo. 
Los machos defienden a los embriones y crías jóvenes hasta que se hacen activos para 
abandonar el nido. En algunos ciclidos, los huevos son depositados e incubados en una 
depresión y las crías son cuidadas por ambos padres. 
 Los portadores son peces que llevan consigo, externa o internamente (en la cavidad 
bucal, por ejemplo), a los embriones (y a veces a las crías). Después que los huevos son 
fertilizados la hembra los coloca en el macho quien se encarga de cuidarlos. 
 1.3.2. El sistema reproductor de los peces: 
 El conjunto de estructuras implicadas en la reproducción reciben el nombre de 
sistema o aparato reproductor cuyas características estructurales especificas no podemos 
desarrollar en este corto capitulo, por lo que solo realizaremos una somera descripción 
general que recogemos de forma esquemática en la Figura 1.3. Otros aspectos de la 
reproducción de los peces, como son las influencias neurohumorales, las analizaremos en 
un apartado ulterior. 
 En general, el sistema reproductor de los peces está íntimamente relacionado con el 
sistema urinario (Figura 1.3.), formando el sistema genitourinario. En el caso del sistema 
urinario de los peces, podemos distinguir dos tipos de riñones que probablemente son 
sucesivos desde el punto de vista ontogenético: el pronefros (riñón cefálico) y el 
mesonefros (cuerpo de Wolff). El pronefros está constituido por una serie de túbulos 
uriníferos, uno por metámero, abiertos al celoma por una abertura infundibular y ciliada 
que desembocan en el uréter o conducto de Wolff. El mesonefros presenta una estructura 
similar aunque sus túbulos tienden a no ser metaméricos; a menudo les falta la nefrostoma 




Esquema del aparato genitourinario de los peces. A) Macho de un 
teleósteo; B) Hembra de un teleósteo; C) Macho de un seláceo; D) 
Hembra de un seláceo. te, testículos; re, riñón; rp, riñón posterior, 
ur, uréter; cd, conducto deferente, ov, ovario; cm, conducto de 
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Aunque presentan una estructura similar, existen algunas diferencias entre el aparato 
reproductor de los teleósteos y los seláceos, así como entre los machos y las hembras tal y 
como recogemos en la figura 1.3. En los Plagióstomos es frecuente la atrofia de uno de los 
ovarios y del correspondiente oviducto (conducto de Müller) que se abre al celoma, por una 
amplia abertura, y que desemboca con su homologo en la cloaca. En algunas especies la 
parte medial del conducto de Müller desempeña la función del útero, en el oviducto, las 
glándulas nidamentales proporcionan al huevo el revestimiento de albúmina y el caparazón 
corneo, en las especies ovíparas, una tenue cápsula membranosa en las que no ponen 
huevos. 
 En los Actinopterigios (que carecen de cloaca) los uréteres y los conductos sexuales 
desembocan detrás del ano (unas veces por separado y otras mediante un conducto común). 
Los gonoductos pueden faltar en las hembras (salmónidos), o en ambos sexos 
(Anguiliformes) y en este caso los productos sexuales caen en la cavidad abdominal y 
pasan al exterior por los poros genitales. 
 Los Crosopterigios poseen cloaca; en los machos, los conductos mesonefridiales 
funcionan como conductos sexuales, mientras que las hembras presentan gonoductos y 
uréteres diferenciados. 
 En general los peces presentan sexos separados, es decir son gonocóricos, pero se 
conocen muchos casos de inversión sexual entre los teleósteos (Coris, Labrus, Cobitis, 
etc.), por lo que individuos que durante una parte de su vida presentan gónadas de un solo 
sexo (gonocóricos), en un estadio determinado de su desarrollo pierden los elementos 
germinativos del sexo primitivo y los substituyen por los del otro sexo, es decir son falsos 
gonocóricos o hermafroditas sucesivos. 
 En otros casos (por ejemplo en algunos Espáridos), coexisten elementos masculinos 
y femeninos en la misma gónada 
 1.3.3. La conducta reproductora de los peces: 
 Los peces cuentan con una gama muy variada de estructuras sociales, siendo el 
banco la más sencilla. El banco es un grupo de peces coherente, masivo, uniforme, en el 
que todos los individuos, de la misma talla, edad, color y con frecuencia sexo, se orientan 
en el mismo sentido, se desplazan equidistantes y muestran una perfecta sincronización de 
movimientos. El banco no es una agrupación pasiva de peces, es una tendencia que aparece 
ya en los alevines. Es un tipo de sociedad frecuente entre los peces de alta mar como los 
clupeiformes (arenques), los mugiliformes (mújoles) y los gadiformes (bacalaos). En 
general podemos decir que el banco está adaptado a la vida pelágica. Esta forma de 
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 En relación con el tema que nos ocupa, el banco, es especialmente interesante para 
la reproducción, por que facilita el encuentro de las parejas en la inmensidad del océano. La 
aproximación sexual es muy teórica: en el caso de muchos peces que viven en bancos no 
hay parada nupcial, ni elección de pareja. En algunas especies los bancos de machos y 
hembras se superponen en el momento del desove; todas las hembras expulsan 
simultáneamente sus huevos; estos más ligeros que el agua, se remontan a la superficie y 
atraviesan los bancos de machos, que expulsan su lechaza. 
 Algunas especies viven en bancos en periodos de reposo sexual, pero se aproximan 
a las costas y a los márgenes de los ríos para ocupar el territorio, en el momento de la 
reproducción. Este fenómeno está muy generalizado entre los peces costeros. 
 Muchos peces de profundidades son territoriales durante todo el año y defienden 
tanto un territorio de caza como un territorio de reproducción. Este territorio es defendido 
mediante diferentes tipos de comportamiento específicos que generalmente son llevados a 
cabo por los machos y muy raramente por la hembra. En la defensa del territorio, los 
ataques van dirigidos contra los individuos de la misma especie, y en particular contra los 
individuos con la misma situación fisiológica. La situación del territorio y su amplitud 
dependen de las especies. 
 En los peces que se reproducen cerca del fondo, como ocurre con los tilapia y los 
espinosos, la columna de agua próxima al fondo es el principal territorio a defender; en el 
caso de los peces que construyen nidos superficiales, con burbujas gaseosas, el territorio es 
la zona superficial. 
 Los peces territoriales más agresivos son los que viven en los arrecifes de coral. Son 
peces que habitan en aguas poco profundas, puras y muy claras. Estos peces presentan 
abigarrados patrones de vivos colores. Ninguno de estos peces “arlequines” tolera la 
proximidad de un individuo de su misma especie, el cual es expulsado sin contemplaciones 
del territorio. Son precisamente los colores los que desencadenan y determinan la lucha. 
Por eso las especies vecinas que presentan otros colores no son atacadas. Aquí la 
territorialidad no es por el alimento, es una territorialidad reproductora. 
 
2) LA VISIÓN EN LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES 
 Como en cualquier otro vertebrado, la intervención del sistema visual en la 
reproducción de los peces es un hecho obvio. Conductas tales como la selección del 
territorio, la identificación de la pareja, el cortejo, la puesta, etc. precisan del normal 
funcionamiento del sistema visual. Sin embargo, no es nuestra intención desarrollar aquí un 
tratado de la percepción visual de los peces. En esta segunda parte del capitulo, trataremos 
de llamar la atención sobre algunas relaciones interesantes entre el sistema visual y el 
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2.1. INFLUENCIAS AMBIENTALES EN LA REPRODUCIÓN DE LOS PECES: 
 Los ciclos reproductores de los peces están estrechamente relacionados con los 
cambios ambientales, particularmente con los cambios estacionales de la luz y la 
temperatura. Estos dos factores son, con frecuencia, los más importantes porque ellos 
pueden actuar - directamente o a través de los órganos de los sentidos - en las glándulas que 
producen hormonas que determinan la conducta y la respuesta fisiológica adecuada para la 
reproducción de los peces. 
 Numerosos estudios experimentales demuestran que la temperatura es uno de los 
principales factores ambientales que regulan el ciclo reproductivo de los peces, aunque la 
luz también juega un importante papel, amen de otra serie de variables como la salinidad 
del agua, la concentración de amoniaco, el ruido, etc. (Figura 2.3.) Como señalan Madrid et 
al. (1996), la luz es sin duda un factor ambiental de primer orden a la hora de diseñar un 
laboratorio de cronobiología de los peces. Tanto los ritmos circanuales como los 
circadianos, están habitualmente sincronizados o en fase con los ciclos de fotoperiodo y de 
iluminación diaria respectivamente. 
 En la manifestación de un fotoperiodo intervienen dos elementos fundamentales 
(Madrid, 1996): un “reloj endógeno” que mediante mecanismos poco claros programa 
diariamente o estacionalmente determinadas actividades reproductoras, metabólicas o de 
comportamiento; y un sistema que permite el acople de determinados ciclos ambientales, 
fundamentalmente el cambio progresivo del fotoperiodo y/o temperatura, con el fin de 
poner en hora el reloj endógeno. 
 Desde un punto de vista experimental y eliminando las influencias ambientales 
sobre los relojes endógenos, se han podido modificar las conductas reproductoras de 
algunos peces. Así, ha sido posible retrasar la época de la puesta de la trucha, en uno o dos 
meses, manteniendo a los peces en luz u oscuridad continuadas a lo largo de algo más de un 
año. Otro experimento interesante, en este mismo sentido, fue el realizado por Sundarajav y 
Vasal (1976) en el bagre de la India. En esta especie, el ciclo anual de crecimiento gonadal 
persistió durante tres años en condiciones de temperatura constante (25°C) e iluminación 
continua. 
 Como se puede ver la influencia de la luz sobre la fisiología y la conducta 
reproductora de los peces es una realidad tangible que nos permite modificar la época de la 
reproducción mediante el aislamiento de los relojes biológicos endógenos o mediante la 
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2.2. ESTRUCTURAS DEL SISTEMA NERVIOSO CENTRAL (SNC) IMPLICADAS EN 
LA VISIÓN DE LOS PECES: 
 La intervención de la visión, en la reproducción de los peces, es algo evidente, tanto 
por la gran cantidad de información que el sistema visual aporta a estos animales - en orden 
a ajustar sus conductas al medio - como por la influencia que la luz ejerce sobre los 
diferentes fenómenos rítmicos. 
 Sin animo de ser exhaustivo y basándonos en Meek (1990) hemos confeccionado 
dos figuras que resumen las principales estructuras nerviosas implicadas en la visión de los 
peces. Así, en la figura 2.1. hemos representado el aspecto externo del SNC, de un pez 
teleósteo, con sus diferentes partes anatómicas. En ella también está representado el techo 
óptico, como centro neurálgico en la elaboración visual de los peces. Finalmente, en la 
figura 2.2. hemos realizado un resumen de las principales vías y conexiones que ponen en 
comunicación a dos importantes centros del procesamiento visual de los peces: la retina y 
el techo óptico. 
FIGURA 2.1. 
 
Representación esquemática del Sistema Nervioso Central de los peces teleósteos. A) Visión dorsal; B) 
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FIGURA 2.2. 
 
Principales conexiones entre la retina y el techo óptico de los peces telósteos, basado en Meek 
(1990). En el esquema están representadas las aferencias y eferencias tanto retinianas como 
tectales. El significado de las siglas es el siguiente: 
ADc = área dorsalis centralis telencephali; AON = núcleo óptico accesorio; AP = área pretectalis; ; 
AVL = área ventrolateralis; DLT = dorsolateral tegmental nucleus; NC = nucleus corticalis; NCP = 
núcleo de la comisura posterior; NDL = nucleus dorsolateralis; NGL = nucleus geniculatus laterais; 
NI = nucleus isthmi; NLT = nucleus lateralis tuberis; NP = Nucleus pretectalis; NRM = núcleo del 
tegmento mesencefálico rostral; NRS = nucleus reticularis superior; NSC = nucleus supra-
chiasmaticus; NT = nucleus nervus terminalis; TL = torus longitudinalis; TS = torus semicircularis; 
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2.3. CONTROL NEUROHUMORAL DE LA REPRODUCCIÓN EN LOS PECES: 
 En el centro de los mecanismos reproductores de los peces, se encuentra el eje 
hipotálamo-hipofisario-gonadal que actúa como una autentica “interfase” reguladora entre 
el perimundo y las conductas reproductoras. El SNC detecta, a través de la epífisis (luz), de 
los ojos (luz) y de la línea lateral (presión, temperatura), los cambios exógenos y endógenos 
y los traslada al hipotálamo desde donde se liberan mediadores que inhiben o estimulan la 
hipófisis. Por su parte, la hipófisis libera gonadotropinas que regulan la función gonadal 
(maduración y esteroidogenesis), el crecimiento de los oocitos (vitelogénesis), maduración 
y ovulación en hembras y espermatogénesis y espermiación en los machos. Este conjunto 












DE JUAN, J.; PEREZ-CAÑAVERAS, R.M.;  GARCÍA-IRLES, M. Y  MENGUAL, R.M. 16 
 De todos los factores neuroendocrinos implicados en la reproducción, aquí solo nos 
vamos a ocupar de la Hormona Liberadora de Gonadotropina (GnRH) y de los 
neuroestrogenos (neuroE), dada su directa implicación en algunos fenómenos relacionados 
con la visión de los peces teleósteos y que comentaremos en los siguientes apartados. 
 
 
2.2.1. Hormona liberadora de Gonadotropina (GnRH): 
 A) Características generales: 
 Aunque existen muchos moduladores de naturaleza neurosecretora, la GnRH es la 
hormona clave en el control de la reproducción. La GnRH es un decapéptido altamente 
conservado, producido por neuronas situadas en diferentes zonas del SNC. Además, varias 
formas de GnRH han sido identificadas en diferentes clases y especies de vertebrados 
(Cuadro 2.1 y 2.2.). 
 B) Localización de la GnRH: 
 Con técnicas de inmunocitoquímica (ICQ), hibridación “in situ” (HIS) y 
radioinmunoensayo (RIA) se ha detectado diferentes localizaciones para la GnRH, tales 
como el bulbo olfatorio (en lubina), telencéfalo (ventral, lubina), nervio óptico, tectum 
óptico, cerebelo, bulbo raquídeo, mesencéfalo, saccus vasculosus, hipotálamo (mediobasal 
y región preóptica, en lubina), y pituitaria. Las fibras de estas neuronas se pueden detectar 
también en diferentes localizaciones, tales como la hipófisis (tallo hipofisario, 
neurohipófisis, pars intermedia) y otras partes del encéfalo (tectum óptico, cerebelo, lóbulo 
vagal, bulbo olfatorio, y medula espinal rostral). En muchas especies estudiadas, los 
cuerpos celulares se localizan a lo largo de un continuum de fibras que se extienden desde 
el bulbo olfatorio hasta el tallo hipofisario a través del telencefalo ventral, área preóptica 
ventral e hipotálamo mediobasal. También en la retina se han encontrado terminales 
nerviosos con GnRH como veremos más adelante. 
 Desde un punto de vista bioquímico, existen diferentes formas de GnRH e incluso 
mas de una forma se puede encontrar en la misma especie (Cuadro 2.1. y 2.2.). En general 
se puede decir que en todas las especies de teleósteos estudiadas y en un primitivo pez 
óseo, la cGnRH-II se encuentra ausente del cerebro anterior y abunda en el cerebro 
posterior (bulbo raquídeo y cerebelo); mientras que la sGnRH y la mGnRH se localizan en 
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CUADRO 2.1. (*) 
 
Estructura primaria de algunas formas de GnRH, del SNC de los vertebrados, y de algunos 
agonistas y antagonistas de la GnRH humana. 
 
Especies Estructura primaria 
Pollo II (cGnRH-II) pGLU-HIS-TRP- SER-HIS-GLY-TRP-TYR-PRO-GLY-NH2 
Lamprea III pGLU-HIS-TRP- SER-HIS-ASP-TRP-LYS-PRO-GLY-NH2 
Lamprea I pGLU-HIS-TYR-SER-LEU-GLU-TRP-LYS-PRO-GLY-NH2 
“Dogfish” (dfGnRH) pGLU-HIS-TRP- SER-HIS-GLY-TRP-LEU-PRO-GLY-NH2 
“Catfish” (cfGnRH) pGLU-HIS-TRP- SER-HIS-GLY-LEU-ASN-PRO-GLY-NH2 
Salmón (sGnRH) pGLU-HIS-TRP- SER-TYR-GLY-TRP-LEU-PRO-GLY-NH2 
Dorada (sbGnRH) pGLU-HIS-TRP- SER-TYR-GLY- LEU-SER -PRO-GLY-NH2 
Pollo I (cGnRH I) pGLU-HIS-TRP- SER-TYR-GLY-LEU-GLN-PRO-GLY-NH2 
Mamíferos (mGnRH) pGLU-HIS-TRP- SER-TYR-GLY-LEU-ARG-PRO-GLY-NH2 
Agonistas Estructura primaria 
Buserelina pG LU-HIS-TRP-SER-TYR-DSER -LEU-ARG-PRO-NH2 
                                               Bu(t)                       EA 
Nafarelina pGLU-HIS-TRP-SER-TYR- DNAL-LEU-ARG-PRO-GLY-NH2 
Antagonistas Estructura primaria 
Nal-Glu Ac------D4CI-DPAL-SER-ARG-DGLU-LEU-ARG-PRO-DALA 
DNAL  PHE                                   (AA) 
Cetrorelix Ac------D4CI-DPAL-SER-TYR - DCIT-LEU-ARG-PRO-DALA 
DNAL PHE 
(*) Modificado y ampliado de Sorbera (1995) 
En negrita se recogen los residuos de aminoácidos modificados, al compararlos con la cGnRH-II. 
 
 
CUADRO 2.2. (*) 
 









sGnRH cGnRH sGnRH Yu et al., 1988 
Trucha arcoiris 
(O. Mykiss) 
sGnRH cGnRH sGnRH Okuzawa et al., 1990 
Esturión siberiano 
(A. baeri) 
mGnRH cGnRH mGnRH Leprêtre et al., 1993 
Anguila europea 
(A. anguilla) 
mGnRH cGnRH mGnRH Dufour et al., 1993 
Salmón masu 
(O. masou) 
sGnRH cGnRH sGnRH Amano et al., 1991 
Dorada 
(Sparus aurata) 
(†) (†) sbGnRH Powell et al., 1994 
5 Perciformes 
marinos 
sGnRH cCGnRH-II sGnRH Okuzawa et al., 1992 
(*) Tomado de Sorbera (1995). 
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 C) Funciones de la GnRH: 
 Parece ser que existen diferentes funciones para cada forma de GnRH. Así la 
sGnRH, sbGnRH o mGnRH que se encuentran en las zonas hipofisarias, es probable que se 
encarguen del control y liberación de la Gonadotropina (GTH) de algunas especies. Por 
otra parte, aunque cGnRH-II está presente en la hipófisis del pez dorado (carassius auratus), 
y es capaz de unirse a receptores de GnRH y estimular la liberación de GTH, está ausente 
en muchas especies. Por otra parte, cGnRH-I es liberada desde la eminencia media 
sugiriendo que cGnRH-I es un regulador de la liberación de la Gonadotropina hipofisaria 
(Sharp et al., 1990). Desgraciadamente, actualmente cGnRH-II no puede ser adscrita a un 
particular función. 
 Dado que las neuronas de GnRH también se localizan en el núcleo oculomotor y que 
se proyectan a la medula espinal, este péptido puede estar involucrado en la modulación de 
respuestas a determinadas percepciones visuales aunque esto está por demostrar. Estudios 
realizados en ranas demuestran que la cGnRH-II y la mGnRH tienen diferente origen 
embriológico y por lo tanto, probablemente, muy diferentes funciones; la mGnRH actúa 
primariamente en la hipófisis mientras que la inervación con cGnRH-II como 
neurotransmisor, predomina en los ganglios simpáticos. La GnRH también puede actuar 
como un estimulo olfatorio y puede tener un efecto facilitador en la conducta sexual de 
otros vertebrados (Andersen y Døving, 1991). En los peces la GnRH se ha demostrado que 
influye en la conducta de freza de forma diferente en los machos y en las hembras de 
lamprea (Kah et al., 1993). Teniendo en cuenta la distribución tan amplia de las fibras con 
GnRH en el encefalo, es probable que la GnRH también actúe sobre otras conductas. En 
términos del control de la reproducción, la principal función de GnRH es inducir la síntesis 
y liberación de GTHs hipofisarias. 
 2.2.2. GnRH retiniana: Un misterio sin resolver: 
 A) Plasticidad sináptica en la retina de los peces: 
 Como indicábamos en otro lugar (De Juan y Pérez, 1997), el medio acuático 
presenta una gran variabilidad así como unas condiciones poco optimas para la sensibilidad 
y el contraste visual debido, entre otros factores, a la influencia de la absorción y de la 
dispersión de la luz. Este hecho ha determinado que, el sistema visual de los peces se 
encuentre dotado de un alto grado de plasticidad, que le permite sobrevivir en un ambiente 
en el que las condiciones visuales son más difíciles que en el medio aéreo. 
De todos es sabido que la actividad visual se inicia en la retina, a nivel de sus 
fotorreceptores, donde la luz es convertida en señales eléctricas, que serán enviadas a los 
centros superiores del Sistema Nervioso Central (SNC) (Ver figura 1.2.). Es precisamente 
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medio acuático, para la visión de los peces. Como en el resto de los vertebrados, la retina 
de los peces está constituida por los fotorreceptores más 5 tipos de neuronas (Figuras 1.2 y 
2.4) que se disponen en varias capas perfectamente delimitadas (Figura 2.4) y  cuya 
descripción detallada escapa de nuestros propósitos. De todas las capas de la retina, tan solo 
en dos de ellas se producen contactos sinápticos: en la plexiforme externa o OPL (de Outer 
Plexiform Layer) y en la interna o IPL (de Inner Plexiform Layer). 
 
 
 El primer elemento retiniano a considerar, es el fotorreceptor cuyo terminal 
sináptico transmite información a las células bipolares y a las células horizontales (HCs), a 
nivel de la OPL. Es precisamente en esta capa donde se van a producir los ajustes más 
importantes que corregirán las pobres condiciones de visibilidad en el ambiente acuático. 
Más concretamente, a este nivel, se van a producir los principales cambios cuya descripción 
más  
detallada puede verse en nuestro trabajo previo (De Juan y Pérez, 1997) y que básicamente 
son: 
 a) Mejoría de la señal de salida, desde las sinapsis del fotorreceptor. 
 b) Modulación de los rangos dinámicos de las células bipolares, las cuales son 
buenos detectores del contraste, debido a que su estrecho rango dinámico proporciona 
grandes cambios de voltaje a pequeños cambios de intensidad luminosa (Wu, 1992). 
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codificación del color, en el sistema visual, comienza en las neuronas retinianas de segundo 
orden, las cuales exhiben el fenómeno de oponencia al color. 
 d) Codifican la información espacial. En la OPL tiene lugar una forma especial de 
organización del campo receptivo, se trata de una organización, en la que se da un 
antagonismo entre el centro y la periferia del campo (Werblin y Dowling, 1969; Yang y 
Wu, 1991) que es el sustrato de la codificación de la información espacial. 
 e) Retroalimentación negativa. A modo de resumen podemos decir que la 
retroalimentación negativa es, probablemente, una estrategia general, utilizada por todo el 
sistema visual, para procesar la información. Básicamente consiste en el efecto inhibidor 
que unos fotorreceptores tienen sobre otros, a través de las células horizontales. 
 En paralelo con el mecanismo de retroalimentación negativa, en la retina de 
los peces, se producen otros cambios, de carácter morfológico que se dan de forma 
exclusiva en la retina de los teleósteos. Estos cambios consisten en la formación/disrupción 
de unas estructuras denominadas “espinulas” en razón de su parecido con las espinas 
dendríticas y por su menor tamaño. 
 Las espinulas (Wagner, 1980) son proyecciones digitiformes que desde las dendritas 
de las HCs, se invaginan profundamente en los pedículos de los conos, en la retina 
adaptadas a la luz, de los teleósteos (Wagner, 1980; De Juan y Dowling, 1987; De Juan et 
al., 1991; De Juan et al., 1996; De Juan y García, 1998; De Juan y García, 2001; García y 
De Juan, 1999). Estas estructuras, de 0,3 μm longitud por 0,1 μm de diámetro, carecen de 
vesículas sinápticas y pueden ser fácilmente reconocidas por la presencia de parches de 
material electrodenso situado en su extremidad, inmediatamente por debajo de la membrana 
celular. Las espinulas son estructuras dinámicas que se encuentran bajo el control de la 
luz/oscuridad y por influencias endógenas. 
 Durante la adaptación a la luz las dendritas de las HCs comienzan a producir 
progresivamente espinulas que se invaginan en el pedículo de los conos y van siendo cada 
vez más numerosas hasta alcanzar su máximo numero al cabo de 45 ó 60 minutos (Wagner, 
1980; Weiler y Wagner, 1984; Kirsch et al, 1990). El fenómeno opuesto se produce durante 
la adaptación a la oscuridad donde la espinulas desaparecen casi por completo (Figura 6B y 
7). En cuanto a su control endógeno, se ha visto que siguen un patrón circadiano, 
formándose al amanecer y desaparecen al atardecer. Así, en retinas dejadas en oscuridad 
constante, por más de 48 horas, la formación de espinulas y su degradación continua 
ocurriendo al mismo tiempo que tiene lugar el amanecer y el atardecer subjetivos (Douglas 
y Wagner, 1983) respectivamente. 
 Resulta todavía confusa la participación de sustancias neuractivas, como la 
dopamina (DA), en los fenómenos de formación/disrupción de las espinulas. Así, mientras 
que para algunos (Djamgoz et al., 1989; Kirsch et al., 1988; Kohler y Weiler, 1990; Weiler, 
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producida por las células interplexiformes, para otros la DA sola, es incapaz de formar 
espinulas (De Juan et al. 1996; De Juan y García, 1998; De Juan y Garcia, 2001), y precisa 
de otros factores todavía desconocidos (De Juan et al. 1996; Yazulla et al. 1996). En la 
degradación de las espinulas durante la oscuridad hay datos que implican al glutamato 
(Weiler, et al., 1988). Nosotros (De Juan et al., 1996; De Juan y García, 1998; De Juan y 
García, 2001), recientemente, hemos postulado la necesaria intervención del SNC en el 
control de la formación/disrupción de las espinulas. 
 Un hecho muy llamativo en el SNC de los peces es la existencia de fibras 
centrifugas que originadas en el bulbo olfatorio, se proyectan en la retina (Figura 2.5). Se 
trata de fibras centrifugas que contienen péptidos similares a la GnRH y al FMRFamide 
(Münz et al., 1982; Stell, et al., 1984). Por otra parte se ha podido comprobar como estas 
fibras establecen contacto con las células interplexiformes dopaminergicas (IPC-DA), 
como demostraron Zucker y Dowling (1987). Por otra parte se ha podido comprobar como 
la GnRH mimetiza los efectos de la dopamina sobre las células horizontales de los peces, 
indicando que la GnRH actuaría estimulando la liberación de la DA desde las IPC-DA 
(Umino y Dowling, 1991), así como la formación de espinulas (Behrens et al., 1993) lo que 
sugiere la existencia de un control central sobre la retina (De Juan et al, 1996; De Juan y 
García, 1998; De Juan y García, 2001). Sin embargo en la actualidad todavía no conocemos 
bien el significado de la presencia de GnRH a nivel retiniano. 
Para más detalles sobre el recuadro de las fibras eferentes, véase la figura 2.4. 
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 Además de sus funciones en el aparato genital, los estrógenos (E) también tienen 
una importante actividad funcional sobre el sistema nervioso central (SNC) de los 
vertebrados (Callard et al., 1995). Durante el desarrollo, existen periodos críticos en los que 
la exposición de los organismos a los efectos de los E, determinan cambios permanentes, 
tanto funcionales como estructurales, que permiten establecer las diferencias en el SNC de 
los machos y hembras. Por otra parte, en los animales ya maduros, se ha podido comprobar 
que un aumento transitorio de E sirve como retroalimentación para regular positiva o 
negativamente el eje hipotálamo-hipófiso-gonadal, lo que desencadena determinadas 
conductas sexuales o relacionadas con el sexo. 
 Los efectos activadores de los estrógenos (E) sobre el SNC son llevados a cabo, 
directamente por los E circulantes e indirectamente, por la aromatización de los andrógenos 
circulantes que pasan a ser E dentro del propio SNC. Estos E, así sintetizados, son 
considerados como una parahormona y convierten al propio SNC en una autentica glándula 
de secreción endocrina de E. Esta síntesis de E está regulada por un complejo enzimático de 
P450 denominado aromatasa (Aro), el cual está codificado por un gen de la superfamilia 
citocromo P450 (CYPXIX) (Means, et al., 1991). 
 Utilizando técnicas de ICQ (Callard, et al., 1995) se ha podido comprobar que 
(Figura 2.6.) la mayoría de las neuronas Aro positivas se encuentran distribuidas por todos 
los centros del telencéfalo y diencéfalo del pez dorado, controladores de la reproducción. 
Por otra parte también se ha podido comprobar la existencia de neuronas y fibras Aro 
positivas a nivel de la retina de este mismo pez, concretamente en algunas células 
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fotorreceptores nunca se han visto marcados. Además, también se han detectado 
proyecciones desde las GC, a través del nervio y tracto óptico, sobre estructuras centrales 
como el stratum periventricular (SPV) y techo óptico. 
 Aunque el techo óptico es el blanco principal de las proyecciones retinianas en el 
pez dorado, células Aro positivas han sido descritas en diferentes zonas que reciben el input 
de la retina o del tectum (Figura 2.6.). Todos estos datos parecen indicar que los 
neuroestrogenos regularían de alguna forma la transcripción génica en el sistema visual de 
los teleósteos. 
 Nuevamente, como ocurría con la GnRH, una sustancia de alta significación sexual 
y reproductora como son los estrógenos del SNC, es decir los neuroE, parecen estar 
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